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窗 要 :【 目的 】 研 究 黑 腹 果 晶 Drosophila Ford 对 高 盐 的 产 卵 避 性 ,并 通过 高 盐 下 后 代 生 存 率 
S1. 示 这 一 现象 的 生物 学 Dx IRA RAE. 检测 黑 腹 果 蝇 和 
ial E, 3$ D. yakuba WER 3 21 31 5 J 对 含有 0.， 25 mol/L NaCl 的 培养 基 的 产 卵 选择 性 ;利用 产 孵 

装置 ,检测 黑 腹 果 蝇 对 1 mol/L NaCl 的 位 置 效 应 ;通过 强迫 产 卵 实验 检测 钠 盐 胁迫 下 黑 腹 果 晶 的 产 
卵 能 力 ;通过 毛细 管 摄 食 法 和 观察 口 器 延伸 ,检测 钠 盐 胁迫 下 黑 腹 果 晶 的 摄食 行为 。 利 用 黑暗 条 件 
和 突变 体 Oreco ”分 别 探究 视觉 和 嗅觉 对 高 盐 的 产 卵 选择 性 。 通 过 外 科 手 术 法 摘除 黑 腹 果 晶 前 足 部 
分 味觉 感受 器 ,并 使 用 咸 味 突变 体 lonotropic Receptor 76b (IR76b) ,研究 介 时 该 行为 的 感觉 系统 。 
在 含有 不 同 浓度 NaCl (0, 0.25, 0.50, 0.75 和 1 mol/L) 的 培养 基 上 培养 黑 腹 果 蝇 , 探 完 NaCl 对 
黑 腹 果 晶 后 代 的 发 育 历 期 和 存活 率 的 影响 。 【结果 】 只 性 黑 腹 果 晶 产 卵 对 高 盐 产 生 避 性 反应 ,对 
0. 25 和 1 mol/L NaCl 的 产 卵 偏 嗜 指数 paix -0.45 和 -0.59; JE E ER 9S sp 3 SER S 5S EUR 
蝇 相 同 ,对 0.25 和 1 mol/L NaCl 的 产 卵 偏 嗜 指数 分 别 为 —0. 78 和 -0.99; 并 且 两 种 果 晶 均 对 0.25 
和 1 mol/L KCI 和 CaCl, 性 反应 。 黑 腹 果 蝇 避 开 含 0.25 和 1 mol/L NaCl 培养 基 , 位 置 
指数 分 别 为 -0.74 和 一 0.88。 高 盐 不 影响 黑 腹 果 蝇 的 生育 能 力 , 其 对 0, 0.25 和 1 mol/L NaCl 的 
< 分 别 为 5.59, 6.63 和 5.41。 黑 腹 果 蝇 对 0.25 和 1 mol/L NaCl 摄食 产生 明显 排斥 反应 ， 
摄食 指数 分 别 为 -0.37 和 -0.41, 且 随 浓 度 增 大 食欲 越 低 。 同 时 在 黑暗 条 件 下 , 黑 腹 果 晶 对 0. 25 
和 1 p NaCl 仍 产生 了 显著 的 避 性 反应 , 产 卵 偏 嗜 指数 分 别 为 0.49 和 一 0.59, 摘 除 前 足 的 黑 
腹 果 蝇 对 0.25 mol/L NaCl 的 产 卵 偏 嗜 指数 为 -0.05 ,IR76b. 突变 体 对 高 盐 的 产 卵 避 性 反应 消失 ， 
对 0.25 和 1 mol/L NaCl 的 产 卵 偏 嗜 指数 分 别 为 0.46 和 0.39。0.25 mol/L NaCl jon 了 后 代 
Kb 0.40 d, ERZ x HERRI 16. 596 ,而 在 1 mol/L NaCl EERI ZAR 8E JE AM dfe 

o [4536 ] 黑 腹 果 晶 皮 成虫 通过 咸 味 感 觉 器 官 感知 高 盐 而 产生 产 卵 避 性 反应 ， pen 站 后 代 的 生 
"m 育 和 提高 后 代 的 幼 an 
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Abstract: [ Aim] To study the oviposition avoidance of Drosophila melanogaster to high salt, and to 
explore the biological significance of this phenomenon by the changes of the survival rate and 
developmental duration of the offspring under high salt. [ Methods] The oviposition preference of female 
adults of D. melanogaster and D. yakuba to culture media containing O0. 25 and 1 mol/L NaCl was 
assayed by the two-choice apparatus. The location effect of 1 mol/L NaCl on D. melanogaster adults was 
detected with oviposition apparatus. The oviposition ability of D. melanogaster adults under salt stress was 
detected with forced oviposition assay. The feeding behavior of D. melanogaster under salt stress was 
examined with capillary feeding and mouthpart extension assays. The visional and olfactory perceptions of 
oviposition selection were carried out in darkness and with Orco? mutant, respectively. The sensory 
system mediating this behavior was studied by surgically removing the partial taste receptor of D. 
melanogaster forelegs and using the saline taste mutant /onotropic Receptor 76b ( IR76b). D. melanogaster 
was cultured on the media containing a serial of concentrations of NaCl (0, 0.25, 0. 50, 0. 75 and 1 
mol/L) , and the effects of NaCl on the developmental duration and survival rate of the offspring of D. 
melanogaster were investigated. [Results] The female adults of D. melanogaster avoided to lay eggs on 
the media containing 0. 25 and 1 mol/L NaCl, with the oviposition indexes of — 0. 45 and - 0. 59, 
respectively. D. yakuba adults created similar response to high salt, with the oviposition preference 
indexes of —0. 78 and — 0.99, respectively. Both species tested showed oviposition avoidance to high 
concentration of KCl and CaCL. D. melanogaster avoided to stay at the media containing 0. 25 and 
1 mol/L NaCl, with the location indexes of — 0. 74 and — 0.88, respectively. There were comparable 
numbers of eggs laid on the media containing 0, 0. 25 and 1 mol/L NaCl. D. melanogaster adults 
rejected 0. 25 and 1 mol/L NaCl, with the feeding indexes of — 0.37 and - 0.41, respectively, and 
their appetite decreased as the concentration increased. Under darkness, D. melanogaster adults still 
showed a significant avoidance response to 0. 25 and 1 mol/L NaCl, with the oviposition indexes of 
-0.49 and - 0. 59, respectively. After the forelegs of D. melanogaster adults were removed, the 
oviposition avoidance response of flies to 0. 25 mol/L NaCl was impaired, with the oviposition index of 
—-0.05. The oviposition avoidance response of /R76b mutant to 0. 25 and 1 mol/L NaCl was 
compromised, with the oviposition indexes of 0. 46 and 0. 39, respectively. The time to puparium 
formation of the offspring on the media containing 0. 25 mol/L NaCl was significantly prolonged by 0. 40 d 
as compared to the control, and the larval survival rate of the offspring was decreased by 16.596. The 
eggs of the offspring completely failed to form pupa and adults on the medium containing 1 mol/L NaCl. 
[ Conclusion] Female adults of D. melanogaster display the oviposition avoidance to high salt through salt 
taste perception, thus promoting the development and larval survival of the offspring. 

Key words: Drosophila melanogaster ; high salt; oviposition avoidance; gustatory system ; developmental 


duration; survival rate 
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食盐 主要 化 学 成 分 为 氧化 钠 , 是 膳食 中 不 可 缺 ”高 会 对 机 体 产生 一 定 的 危害 ,诱发 盐 胁 迫 (salt 





少 的 调味 品 , 也 是 机 体 多 项 生理 活动 的 调节 物质 。 
氧化 钠 调节 着 人 体 多 种 重要 的 生理 功能 和 生化 活 
动 , 如 渗透 压 、 酸 碱 平衡 .血压 等 。NaCl 需要 在 一 定 
的 浓度 条 件 下 才能 发 挥 生 理 调节 作用 ,如 果 浓 度 过 














stress) 效 应。 大 量 临 床 结 


显示 ,高 盐 不 仅 导 致 胃 

















Jii ( Tsugane et al., 2004) 和 自身 免疫 性 疾病 
( Kleinewietfeld et al., 2013) , 而 且 高 盐 引 起 细胞 内 


环境 高 渗 ,使 细胞 脱水 皱 缩 ,导致 细胞 死亡 。 相 关 研 
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究 发 现 , 摄 和 人 高 盐 食 物 增 加 患 高 血压 的 风险 (Frisoli 
et al., 2012) ,因为 高 盐 会 升 高 血浆 胆固醇 ,致使 动 
脉 粥 样 硬化 。 因 此 ,合理 的 膳食 用 盐 对 机 体 健康 有 











(Liu et al., 2012)。 时 生 型 黑 腹 果 蝇 品 系 为 Oregon 
R(OR) , 雅 库 巴 果 蝇 D，yakuba 来 自 中 国 科学 院 上 
海 生物 化 学 与 细胞 生物 学 研究 所 果 晶 资源 与 技术 平 














益 。 本 实验 探究 高 盐 对 动物 决策 行为 的 影响 ,以 寻 
找 适 宜 的 环境 并 躲避 高 盐 的 危害 。 

黑 腹 果 晶 Drosophila melanogaster 是 最 常用 的 遗 
传 学 研究 对 象 之 一 。 因 为 幼虫 的 活动 能 力 受 到 限 
制 ,所 以 肉 果 蝇 需 要 寻找 适宜 的 地 方 产 卵 ,以 延续 并 
提高 后 代 生 存 能 力 (Richmond and Gerking, 1979; 
Yang et al., 2008; 王 璐 璐 等 , 2017 ) 。 在 复杂 的 自 
然 环 境 中 ,温度 .湿度 天敌、 营养 和 光照 条 件 等 多 种 
因素 均 影 响 着 雌 果 晶 对 产 卵 地 点 的 选择 。 所 以 , 黑 
腹 果 蝇 产 卵 决策 行为 实验 为 我 们 的 研究 提供 了 一 个 
优秀 的 模型 。 前 人 研究 发 现 ,用 高 盐 食 物 持 续 饲 养 
的 昆虫 比 正 常 饮 食 的 昆虫 进食 减少 (Stergiopoulos et 
al., 2009) 。 根 据 趋 利 避 害 的 本 能 ,雌性 果 晶 需要 狮 
断 产 卵 地 点 的 盐 浓 度 是 否 适 宜 后 代 生 存 , 从 而 避免 
高 盐 的 危害 。 但 是 , 果 蝇 通过 感觉 器 官 感知 高 盐 是 
否 与 其 产 卵 行为 有 联系 仍然 未 知 。 

肉 果 晶 利 用 嗅觉 .视觉 和 味觉 等 多 种 感觉 系统 
判断 这 些 因 素 , 最 终 决 定 在 最 适宜 的 地 点 产 卵 
(Joseph et al., 2009) 。 电 生理 学 研究 发 现 , 果 蝇 具 
有 不 同类 型 的 味觉 受 体 神经 元 ( gustation receptor 
neurons, GRNs) ,这 些 神经 元 能 够 独立 地 感受 高 盐 
和 低 盐 , 以 作出 相应 的 反应 (Hiroi et al., 2004; 
Ishimoto and Tanimura, 2004), IR76b ( lonotropic 
Receptor 76b) 是 嗜 离子 谷 氮 酸 受 体 (了 下) 基因 家 族 的 
一 个 成 员 ,表达 于 味觉 受 体 神经 元 中 (Zhang et al., 
2013) 。 而 这 些 神经 元 主要 分 布 于 口 器 、 前 足 等 部 
位 (Kasischke and Johnstone, 2005) 。IR76b 在 果 蝇 
模型 中 对 感知 高 钠 溶液 起 重要 作用 (Lee et al., 
2017) ,但 是 该 受 体 是 否 介 导 对 高 盐 产 卵 避 性 仍然 
未 知 。 所 以 ,推测 果 蝇 通过 味觉 感受 器 感受 高 盐 , 从 
而 躲避 高 盐 对 后 代 的 危害 。 然 而 黑 腹 果 晶 对 高 盐 食 
物 的 产 卵 决策 行为 及 对 后 代 发 育 和 存活 率 影响 的 机 
制 尚 不 清楚 。 因 此 ,本 实验 利用 产 卵 双 选 择 试验 检 
测 高 盐 对 果 晶 产 卵 决策 行为 的 影响 ,并 探究 其 生物 


M, EA ON, 
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1 材料 与 方法 


1.1 果 蝇 品系 与 培养 
如 无 特别 说 明 , 所 有 果 蝇 均 培 养 在 温度 25% 、 
相对 湿度 6096 的 恒温 箱 中 ,培养 光 周 期 为 12L: 12D 





台 ,突变 体 Orco? 和 IR76b 来 自 Bloomington R hp 
RIE. Orc? 突变 体 对 绝 大 多 数 气 味 丧 失 感 知 
( Larsson et al., 2004) , IR76b 对 过 量 Na" 味觉 感知 
突变 (Lee et al., 2017) 。 通 常情 况 下 , 果 晶 用 玉米 - 
酵母 培养 基 人 饲养 ,为 避免 酵母 对 果 蝇 产 卵 行为 的 影 
响 ,行为 分 析 使 用 的 培养 基 以 水 解 酪 蛋白 蔡 代 酵母 。 
1.2 试剂 与 仪器 

试剂 :氧化 钠 ( 国 药 集团 , =99. 596) ; 氧化 钾 
(国药 集团 , =99. 5% ) ;无 水 氯 化 钙 (国药 集团 , > 
96.096 ) ; 芒 糖 (光复 ,合格 ) 。 

仪器 : 250 恒温 箱 ( 恒 丰 ，WS-01Y); 天 平 
(Denver Instrument, XE-310); 显微镜 ( Olympus 
SZX7 和 Nikon SMZ745T) , 
1.3 果 蝇 产 卵 行为 检测 

实验 选用 中 空 透明 圆柱 体 为 产 卵 双 选 择 装 置 ， 
高 度 为 80 mm ,直径 为 60 mm ,底部 放 入 接受 果 量 7 
卵 的 培养 四 (Joseph et al., 2009) 。 涂 有 酵母 襄 的 葡 
萄 计 板 育肥 果 晶 2 ~3 d, 然 后 不 用 CO, 麻醉 果 蝇 ， 
直接 置换 产 卵 所 用 的 培养 基 , 放置 过 夜 产 卯 。 实 验 
中 ,将 待 测 物 深信 果 蝇 培养 基 ,经 煮沸 后 倒 人 培养 下 
中 。 自 然 冷 却 后 ,用 刀片 沿 每 种 固体 培养 基 中 线 均 
匀 地 划 开 ,一 侧 加 入 浓度 为 0.25 和 1 mol/L NaCl 
(实验 组 ) ,以 加 入 相同 浓度 KCI 和 CaCl, ( 阳性 对 照 
组 ) 辅 助 检测 产 卵 行为 ;对 侧 不 加 入 其 他 成 分 (阴性 
对 照 组 )。 将 实验 组 与 对 照 组 培养 基 手 工 拼装 成 双 
选择 产 卵 培养 基 。 数 20 头 肉 果 蝇 和 3 ~4 3L HERR a 
于 装置 中 ,下 方 用 螺旋 纽扣 紧 , 观 察 其 产 卵 选择 行 
为 。 产 卵 12 h 后 分 别 统计 两 边 培养 基 上 卵 的 数量 ， 
产 卵 指数 (0I) =〈 实 验 组 卵 数 - 对 照 组 卵 数 )/( 实 
验 组 卵 数 + 对 照 组 卵 数 ) 。 强 迫 产 卵 试验 则 是 果 晶 
在 含 0, 0.25 和 1 mol/L NaCl 的 培养 基 中 12 bh, 然 
后 转移 到 正常 培养 基 上 产 卵 12 h, 统 计 卵 数 ,每 头 果 
WEP INŽ = 卵 总 数量 /此 成 虫 个 体 数 。 
1.4 黑 腹 果 蝇 位 置 效应 检测 

将 50 头 黑 腹 果 蝇 雄 成 虫 .250 头 肉 成 虫 放 入 高 
140 mm 直径 100 mm 的 产 卵 双 选 择 装 置 , 待 果 蝇 静 
置 适 应 30 min 后 ,每 隔 10 min 分 别 计数 两 侧 实 验 和 
对 照 组 培养 基 上 的 果 蝇 数量 ,连续 记录 2 h ,位 置 指 
Žr (location index, LI) = (实验 组 果 蝇 数目 - 对 照 组 
果 晶 数目 ) 人 (实验 组 果 晶 数目 + 对 照 组 果 晶 数目 ) 
(Joseph et al., 2009) 。 
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1.5 黑 腹 果 晶 前 足 手术 

HAE RUBER dz OR 果 晶 部 分 前 足 , 使 其 部 分 味 
觉 感受 器 丧失 , 待 24 h 后 检测 其 产 卵 决策 行为 。 
1.6 毛细 管 摄 食 法 (capillary feeder, CAFE) 检测 
盐 胁 迫 下 黑 腹 果 蝇 的 摄食 行为 

将 20 ~ 40 头 黑 腹 果 蝇 成 虫 置 于 玻璃 瓶 (高 95 
mm 直径 20 mm) 中 禁 食 16 h ,玻璃 瓶 底部 为 ddH,0 
浸润 的 滤纸 以 满足 饮水 需求 。 然 后 将 果 蝇 转移 到 一 
个 新 的 玻璃 瓶 中 进行 摄食 试验 。 毛 细 管 插入 塞 子 ， 
内 加 入 等 量 两 种 液体 , 一 侧 为 不 同 浓度 的 盐水 
(0.25, 0.50, 0. 75 和 1 mol/L NaCl 溶液 ) (实验 
28) ,一 侧 为 水 (对 照 组 ) ,插入 毛细 管 的 深度 均 为 2 
mm。 人 允许 果 蝇 在 环境 照明 条 件 下 进食 盐水 30 min, 
毛细 管 弯 液 面 下 降 长 度 作 为 食物 消耗 。 摄 食指 数 
(feeding index, FI) = ( 含 化 学 试剂 的 溶液 消费 量 - 
仅 含 水 的 消费 量 )/ 总 消费 量 ( Ja. et al., 2007). 
1.7 高 盐 下 黑 腹 果 蝇 的 口 器 延伸 反应 观察 

转移 20 ~ 30 头 黑 腹 果 蝇 成 虫 于 空 瓶 中 ,内 含 芒 
有 水 的 一 小 片 滤纸 ,饥饿 处 理 24 hp。 将 饥饿 处 理 后 
的 果 晶 置 于 贴 上 细 双 面 胶 的 载 玻 片上 ,以 固定 其 翅 ， 
利用 10 kL 的 移 液 枪 分 别 饲 喂 其 ddH,0( 阴 性 对 
照 ) 、 诬 糖 (阳性 对 上 照 ) .0. 25 mol/L NaCl 和 1 mol/L 
NaCl 溶液 2 min 并 录像 ,观察 并 记录 在 此 期 间 的 饮 
液 所 用 时 间 ( duration of bouts) 。 
1.8 高 盐 下 黑 腹 果 蝇 的 发 育 历 期 及 存活 率 统计 

AU SR d TE DL VR A E REB B 8] a YE X 1T 
(700 mL 水 ,30 g 琼脂 ,300 mL 葡萄 计 ,50 g 芒 糖 ) 
为 产 卵 装置 底部 的 培养 基 上 产 卵 ,8 h 时 收集 置 于 
蕊 有 水 的 湿 滤 纸 上 ,每 一 小 片 滤纸 上 放置 50 粒 卵 ， 
将 其 放 入 含 0, 0.25, 0.50, 0.75 和 1 mol/L NaCl 
的 培养 基 的 玻璃 小 管 中 饲 养 ,每 天 分 别 计数 成 肾 和 
成 虫 的 数目 ,分 别 记录 肾 形 成 和 羽化 出 现 的 时 间 
(n=50) ,每 管 至 少 以 20 头 为 基准 。7T = (TX NL + 
Ta, XN, +e +T, xN,)/A(N N90 o +N,), 其 中 
7 表示 对 应 阶段 发 育 历 期 ,7,, 表示 从 产 卵 后 到 对 应 
阶段 需要 的 天 数 ,N,, 表示 第 T, 天 形成 对 应 阶段 果 
蝇 的 数目 。 实 验 重复 4 次。 统计 计算 每 组 成 晴 时 间 
( 卵 产 出 至 成 肾 时 间 ) 和 成 虫 羽 化 时 间 ( 卵 产 出 至 成 
虫 久 化 时 间 ) 。 存 活 率 = 成 肾 或 羽化 的 数目 /50 x 
100% 。 
1.9 数据 分 析 

使 用 Excel 软件 整合 分 析 数 据 , 每 组 数据 得 平 
均值 (mean) 和 标准 误 ( SE) ,用 SPSS 软件 对 各 处 理 
间 的 差异 进行 单 样本 了 上 检验 分 析 (one-sample t- 

















































































































test) 。 使 用 Graphpad 和 Adobe Illustrator 软件 制作 
相关 图 。 


2 结果 


2.1 黑 腹 果 蝇 对 高 盐 的 产 卵 避 性 反应 

为 探讨 高 盐 对 果 晶 产 卵 决策 行为 的 影响 ,本 研 
究 利 用 果 蝇 产 卵 双 选 择 装置 (图 1: A)。 结 果 显 示 ， 
野生 型 OR 果 昌 对 0.25 和 1 mol/L NaCl( 培 养 基 右 
半 侧 ) 表 现 出 明显 的 产 孵 避 性 行为 (P<0.001)( 图 
1: B), 产 卵 指 数 (oviposition index，01) 分 别 为 
-0.45 和 一 0.59( 图 1: C); WJA RIE HJ UE R JEJE 
ERIE D. yakuba 同样 对 高 盐 表 现 出 产 卵 避 性 反 
应 ,表明 果 蝇 对 高 盐 的 这 一 反应 具有 保守 性 , 且 随 盐 
浓度 增高 而 增 大 ,对 0.25 和 1 mol/L NaCl 的 OI 分 
别 为 -0.78 7 -0.99( E11: C)。 鉴 于 果 蝇 此 行为 
的 保守 性 ,后 续 实验 均 使 用 OR ZR Ne. DEAE ANM, 
0.25 和 1 mol/L NaCl 处 理 的 果 晶 产儿 数量 与 对 照 
组 无 显著 差异 (已 >0.05) (图 1: D) ,表明 高 盐 食物 
不 影响 果 蝇 生殖 能 力 ,排除 了 产 卵 能 力 对 果 晶 产儿 
偏 嗜 性 的 影响 。 与 NaCl 相似 ,OR 果 蝇 和 和 雅 库 巴 果 
蝇 均 对 0.25 和 1 mol/L KCl 表现 出 明显 的 产 卵 避 性 
行为 (P <0.001),OR Rie OI 分 别 为 - 0. 39 和 
- 0. 70 , 雅 库 巴 果 蝇 0I 分 别 为 -0.54 和 -0.97( 图 
1: EE)。 同 样 地 ,对 CaCl, 具有 显著 的 避 性 反应 ,OR 
果 蝇 的 01 分 别 为 -0.83 和 - 0. 93 , 雅 库 巴 果 晶 的 
OI 分 别 为 -0.58 和 -0.96( 图 1: 了 )。 这 种 避 性 一 
致意 味 着 果 蝇 对 高 盐 的 产 卵 避 性 行为 具有 保守 性 。 
2.2 高 盐 对 黑 腹 果 蝇 摄 食 和 位 置 效应 的 影响 

为 了 解 黑 腹 果 蝇 对 高 盐 的 摄食 偏好 性 ,利用 毛 
细 管 摄食 法 检测 黑 腹 果 蝇 这 一 个 指标 。 数 据 表明 ， 
黑 腹 果 蝇 对 蔗糖 有 显著 的 偏好 性 (P <0. 001 ) ,摄食 
指数 (FTD) 为 0.81( 图 2: A) ,这 个 结果 和 已 有 的 报 
道 相 一 致 (Lee et al., 2017) 。 然 而 黑 腹 果 晶 对 0.25 
和 1 mol/L NaCl 产生 明显 排斥 , 且 随 浓度 增 大 食欲 
越 低 ,I 分 别 为 -0.37 和 -0.41( 图 2: A), 在 一 
定时 间 内 ,利用 位 置 双 选 择 装置 可 检测 果 蝇 对 高 盐 
位 置 偏 嗜 性 。 结 果 显 示 ,OR 果 蝇 对 0.25 和 1 mol/L 
NaCl 产生 显著 的 位 置 避 性 反应 (P<0.001) ,其 位 置 
指数 (LI) 分 别 为 -0.74 和 -0.85( 图 2: B) ,表明 
黑 腹 果 蝇 在 位 置 效 应 中 对 高 盐 表 现 出 排斥 行为 。 
2.3 味觉 系统 介 导 黑 腹 果 蝇 雌 成 虫 对 高 盐 产 卵 避 性 

为 选择 后 代 适 宜 的 生存 地 点 , 雌 果 蝇 通 过 多 种 
感受 器 ,如 视觉 .味觉 .嗅觉 等 感知 周 于 环境 (Joseph 
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Fig. 1 Oviposition avoidance of female adults of Drosophila melanogaster to high salt 
A: 产 卵 选择 行为 试验 装置 Oviposition selection behavior test device; B; 产 卵 选择 结果 , 左 侧 为 对 照 组 (Hs0) , 右 侧 为 高 盐 组 (0.25 和 1 mol/L 
NaCl) , 产 卵 指数 ( 01) = (实验 组 卵 数 -对照 组 卵 数 )A( 实 验 组 卵 数 + 对 照 组 卵 数 ) Spawning selection results. Left is the control group (H50) , 
and the right is the high-salt group (0.25 and 1 mol/L NaCl). Oviposition index ( OI) = ( number of eggs in the experimental group — number of eggs in 
the control group) / ( number of eggs in the experimental group + number of eggs in the control group) ; C; 野生 型 黑 腹 果 晶 Oregon R ( OR) 和 和 雅 库 巴 果 
蝇 分 别 在 含 0, 0.25 和 1 mol/L NaCl 的 培养 基 上 的 产 卵 Oviposition of the wild type D. melanogaster Oregon R (OR) and D. yakuba on the media 
containing 0, 0.25 and 1 mol/L NaCl; D; NaCl XJ Jf s "^ BB Se 7] HJ sl] Effect of NaCl on oviposition ability of female adults of D. melanogaster; E: 
EFEN RAR OR 和 和 雅 库 巴 果 蝇 分 别 在 含 0, 0.25 和 1 mol/L KC 的 培养 基 上 的 产 卵 Oviposition of OR and D. yakuba on the media containing 
0, 0.25 and 1 mol/L KCl; F; 野生 型 黑 腹 果 蝇 OR 、 雅 库 巴 果 蝇 分 别 在 含 0, 0.25 和 1 mol/L CaCl, 的 培养 基 上 的 产 卵 Oviposition of OR and D. 
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yakuba on the media containing 0, 0.25 and 1 mol/L CaCl,. 图 中 数据 为 


1 检验 One-sample t-test). 


et al., 2009) 。 因 此 本 实验 利用 黑暗 条 件 ,嗅觉 系统 
突变 体 和 摘除 黑 腹 果 蝇 主 要 味觉 感受 器 官 等 方法 分 
别 检测 其 对 产 卵 行为 影响 ,以 寻找 介 导 黑 腹 果 晶 对 
高 盐 产 生产 卵 避 性 反应 的 感觉 系统 。 为 检测 视觉 效 
应 ,在 允许 光照 与 完全 黑暗 两 种 环境 条 件 下 进行 产 
卵 测试 。 结 果 显 示 ETETETT 0.25 和 























FEF 均 值 + 标准 误 。Data in the figure are mean + SE. * P «0.001 ( 单 样 本 





1 mol/L 的 NaCl 也 产生 了 显著 的 避 性 反应 ,0I 分 别 
为 -0.49 和 -0.59, 且 分 别 与 光照 组 均 无 明显 差异 
(图 3: A) ,表明 畸 暗 环境 不 影响 果 蝇 对 高 盐 产生 产 
卵 避 性 反应 。 随 后 利用 引起 嗅觉 突变 的 果 晶 Orco? 
(无 法 对 大 多 数 噢 党 刺激 作出 反应 ) 进行 产 卵 试验 。 











示 , 黑 腹 果 晶 对 0.25 和 1 mol/L NaCl 的 0I 
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图 2 
Fig. 2 Effects of high salt on feeding ( 








高 盐 对 黑 腹 果 晶 肉 成 虫 摄 食 (A) 和 位 置 效应 (B) 的 影响 


A) and location ( B) of female adults of Drosophila melanogaster 


摄食 指数 (FI) = ( 含 化 学 试剂 的 溶液 消费 量 - 仅 含水 的 消费 量 )/ 总 消费 量 Feeding index ( FI) = (solution consumption containing chemical 


reagents — water only consumption ) /total consumption; 位 置 指数 (LI) = (实验 组 果 蝇 数目 - 对 照 组 果 晶 数目 )X (实验 组 果 晶 数 











目 + 对 照 组 果 晶 数 








H ) Location index (LI) = ( number of flies in the experimental group — number of flies in the control group) / ( number of flies in the experimental group 


+ number of flies in the control group). 图 中 数据 为 习 
** P «0.001 ( 单 样本 1 检验 One-sample t-test). 














FEF 均值 + 标准 误 。Data in the figure are mean + SE. 


“0.01 «P «0.05; “0.001 <P «0.01; 
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图 3 味觉 系统 介 导 黑 腹 果 蜡 肉 成虫 对 高 盐 产 卵 避 性 











Fig. 3 The gustatory system mediates the oviposition avoidance of female adults of Drosophila melanogaster to high salt 


A. 黑暗 条 件 不 影响 黑 腹 果 蝇 对 高 盐 产 卵 避 性 Darkness has no effect on the oviposition avoidance to high salt in D. melanogaster; B; Orco? 突变 体 对 











高 盐 有 产 卵 避 性 Orco? mutant has oviposition avoidance to high salt; C; 摘除 前 足 的 黑 腹 果 晶 对 0.25 mol/L NaCl 产 卵 避 性 反 








应 消失 Oviposition 





avoidance of forelegless D. melanogaster to 0. 25 mol/L NaCl diminished. 产 卵 指数 (01) = (实验 组 卵 数 — 对 照 组 卵 数 )X( 实 验 组 卵 数 + 对 照 组 卵 


数 ) Oviposition index ( OI) = ( number of eggs in the experimental group — number of eggs in the control group )/( number of eggs in the experimental 


group + number of eggs in the control group). 


** 0.001 <P «0.01; 





"* P «0.001. (FER t Fil; One-sample t-test) . 


分 别 为 -0.60 和 -0.81( 图 3: B) ,说 明 Orco? X 

体 不 参与 高 盐 食物 的 产 卵 避 性 反应 。 mpm 
含有 味觉 神经 元 ,能 够 感受 多 种 味觉 刺激 。 为 此 ,用 
摘除 前 足 引 起 部 分 味觉 感知 缺失 的 果 晶 进行 产 卵 试 
验 。 数 据 表 明 前 足 摘 除 的 黑 腹 果 晶 对 0.25 mol/L 
的 NaCl 没有 表现 出 避 性 反应 ,0OI 为 -0.05 ,与 对 照 
组 有 显著 性 差异 (P<0.05)( 图 3: C) ,说 明 味觉 系 
统 介 导 了 黑 腹 果 晶 对 高 盐 产 卵 的 避 性 反应 。 然 而 ， 
前 足 摘除 果 蝇 对 1 mol/L 的 NaCl 表现 出 强烈 的 产 
卵 避 性 反应 , 产 卵 指数 为 -0.96( 图 3: C)。 我 们 推 
测 ,1 mol/L NaCl 具有 高 渗 性 , 刺激 前 足 上 伤口 , 产 























图 中 数据 为 平均 值 + 标准 


Eiko Data in the figure are mean + SE. 





"P >0.05; *0.01 <P «0.05; 


生 引 起 痛觉 ,由 痛觉 间接 地 介 导 了 果 蝇 对 高 盐 食 物 
的 产 卵 避 性 反应 。 由 以 上 数据 可 知 , 果 晶 的 味觉 系 
统 参 与 了 机 体 对 高 盐 产 卵 避 性 反应 ,而 与 视觉 和 咱 
觉 系统 无 关 。 

2.4 IR76b 介 导 黑 腹 果 蝇 雌 成 虫 对 高 盐 的 产 卵 避 性 

IR76b 是 果 蝇 味觉 受 体 神经 元 中 嗜 离子 受 体 ， 

可 抑制 对 高 Na’ 的 摄食 , 因此 选择 IR765 突变 体 果 
蝇 进 行 产 卵 双 选择 试验 。 与 OR 果 蝇 的 选择 行为 相 
Ix ,IR76b 果 晶 对 0.25 mol/L 和 1 mol/L NaCl 避 性 
减弱 ,甚至 表现 出 强烈 的 偏好 性 , 01 分别 为 0.46 和 
0.39 (图 4: A), IR76b 果 蝇 对 0.25 mol/L 和 1 
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mol/L NaCl 的 副食 时 间 分 别 为 106 s 和 36 s( 图 4: 
B) , 较 OR 果 蝇 显著 延长 (P «0.001) 。 以 上 结果 均 
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表明 Na 味觉 受 体 IR76b 介 导 了 黑 腹 果 蝇 产 卵 对 高 
盐 的 避 性 行为 。 


饮 液 时 间 (s) 
Duration of bouts 





图 4  IR76b 介 导 黑 腹 果 晶 肉 成 虫 对 高 盐 的 产 卵 避 性 
Fig. 4 IR76b mediates the oviposition avoidance of female adults of Drosophila melanogaster to high salt 
A: IR76b 突变 体 对 0.25 和 1 mol/L NaCl 产 卵 避 性 反应 减弱 IR76b mutants show the impaired oviposition avoidance to 0.25 and 1 mol/L NaCl; B: 
IR76b 突变 体 对 高 盐 摄 食 避 性 减弱 IR76b mutant shows the impaired feeding avoidance to high salt. 图 中 数据 为 平均 值 上 标准 误 。Data in the figure 
are mean + SE. ^P »0.05; "* P «0.001 ( 单 样本 1 检验 One-sample t-test). 











2.5 高 盐 下 黑 腹 果 晶 后 代 的 发 育 历 期 和 存活 率 
雌 果 晶 选 择 适 合 的 环境 产 卯 ,以 促进 后 代 生 长 
发 育 和 提高 后 代 存 活 率 , 为 此 检测 高 盐 度 对 黑 腹 果 
蝇 适 合 度 影响 。 将 50 粒 卵 放 入 含有 0,，0. 25， 
0. 50, 0.75 和 1 mol/L NaCl 的 培养 基 中 ,观察 统计 
果 晶 的 发 育 历 期 。 数 据 表 明 ,对 照 组 果 蝇 成 师 时 间 
Z4] 5.9 d, 而 0.25, 0.50 和 0.75 mol/L NaCl 处 理 组 
幼虫 成 师 时 间 明 显 延长 ,分 别 比 对 照 组 延长 了 0.4， 
1.5 和 2.9 d([ 5; A) 。 当 盐 浓 度 达 到 1 mol 时 ， 
幼虫 停 清 于 1 龄 或 2 龄 幼虫 阶段 ,生长 发 育 受 到 抑 
































































































































制 (图 5: A) ,说 明 高 盐 食 物 对 黑 腹 果 晶 的 生长 发 育 
可 能 有 毒害 作用 。 为 进一步 探究 高 盐 对 黑 腹 果 蝇 生 
长 发 育 的 毒性 ,本 实验 进一步 检测 晴 和 成 虫 的 存活 
率 。 随 着 培养 基 盐 浓度 升 高 , 师 和 成 虫 的 存活 率 逐 
渐 下 降 。 当 浓度 升 高 为 0.5 mol/L 时 , 肾 和 成 虫 的 
存活 率 下 降 至 58.5% 和 57.0% (图 5; C) ,与 对 照 
组 有 显著 性 差异 (P <0. 001 ) ;而 当 浓度 为 1 mol/L 
时 ,全 部 幼虫 发 育 受 阻 ,无 法 成 师 和 形成 成 虫 (图 5: 
A, B) ,表明 高 盐 环 境 不 利于 后 代 的 发 育 与 存活 。 
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图 5 高 盐 下 黑 腹 果 蝇 后 代 的 发 育 历 期 (A, B) 和 存活 率 (C) 


Fig. 5 Developmental duration (A, B) and survival rate (C) of the offspring of Drosophila melanogaster under high salt 








成 贤 和 成 虫 羽 化 时 间 均 自 初 产 卵 开始 计时 。 图 中 数据 为 平均 值 + 标 * 























ix, Time to puparium formation and adult eclosion was calculated from the 














beginning of spawning. Data in the figure are mean + SE. "P 50.05; *0.01 «P «0.05; '*0.001 «P «0.01; ** P «0.001. ( 单 样 本 1 检验 One- 


sample t-test) . 
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3 讨论 


产 卵 是 一 种 非常 重要 的 行为 ,本 实验 研究 发 现 ， 
黑 腹 果 晶 雌 成 虫 通过 评估 周围 的 环境 选择 适宜 的 地 
方 产 卵 , 以 利于 幼虫 繁衍 (图 5) ;相反 ,如 果 产 卵 环 
境 条 件 整 大 于 利 , 则 产生 避 性 反应 , 即 避 开 高 盐 产 
Bp ,这 与 同 为 野生 型 的 雅 库 巴 果 蝇 反应 一 致 (图 1) ， 
表明 果 蝇 对 高 盐 的 避 性 反应 具有 保守 性 。 果 蝇 通 过 
























































最 初 被 提议 用 来 编码 高 钠 受 体 并 调节 对 高 钠 的 回避 
行为 ( Chatzigeorgiou et al., 2013) 。 进 一 步 研 究 发 
现 , 在 果 蝇 的 味觉 系统 中 ,离子 受 体型 通道 IR76b 介 
导 了 对 高 盐 的 位 置 避 性 。 研 究 表明 ,IR76b 可 感知 
高 盐 , 抑制 对 高 钠 离 子 食物 的 摄 和 人 (Lee et al., 
2017) ,与 避 开 高 盐 产 卵 具有 一 致 性 。 有 趣 的 是 ， 
1R76 突变 体 甚至 喜欢 到 高 盐 地 方 产 卯 。 推 测 可 能 
出 现 的 原因 是 , 当 IR76b 突变 体 处 于 高 盐 环 境 时 ,由 









































不 同 的 感觉 传导 通路 感知 环境 刺激 ,如 甜 味 .苦味 、 
咸 味 剂 等 化 合 物 ( Benton et al., 2009; Silbering et 
al., 2011) ,温度 变化 (Ni et al., 2016) 和 空气 中 的 水 
分 ( Knecht et al., 2016, 2017) 等 ,从 而 选取 适宜 的 
位 置 停留 。 大 脑 结构 调控 果 蝇 产 卵 和 位 置 决策 ,二 
者 既 相 互 影 响 又 相互 独立 (Joseph et al., 2009) , 
此 ,破译 感知 和 应 答 的 神经 回路 对 于 研究 机 体 调 节 
行为 并 做 出 生存 决定 是 至 关 重 要 的 。 果 蝇 对 食物 的 
喜好 和 厌恶 程度 与 人 类 相似 , 盐 也 是 果 蝇 食物 不 可 
缺少 的 组 成 部 分 ,检测 和 适当 摄取 这 种 化 学 物质 对 
于 机 体 电解 质 平衡 至 关 重 要 。 当 使 用 双 选 择 分 析 方 
法 测量 位 置 和 产 卵 偏好 时 (Joseph et al., 2009) , 食 
盐 是 研究 瞻 果 刚 对 厌恶 和 吸引 做 出 选择 的 理想 刺激 
物 。 在 独立 行为 分 析 中 , 盐 已 被 发 现 可 以 诱发 幼虫 
位 置 的 排斥 反应 (Niewalda et al., 2008; Huckesfeld 
et al., 2016) , 与 本 实验 黑 腹 果 晶 对 高 盐 的 表现 一 
致 , 即 产生 位 置 的 排斥 (图 2) 。 研 究 结果 表明 , 黑 腹 
果 蝇 对 高 盐 的 产 卯 躲避 行为 与 位 置 避 性 具有 一 致 
性 ,从 而 降低 高 盐 对 自身 的 危害 性 。 这 种 一 致 性 反 
应 包括 :其 一 ,选择 适宜 的 环境 并 产 卵 ;其 二 ,排斥 不 
利 环境 并 产生 产 卵 避 性 反应 。 简 言 之 , 雌 果 蝇 决 策 
行为 并 不 是 一 种 单一 的 行为 (Kristan, 2008 ) 。 但 也 
有 研究 表明 , 雌 果 蝇 虽 然 排斥 停留 在 细 夺 发酵 过 的 
食物 一 侧 , 却 偏好 在 其 上 产 卵 (Liu et al., 2017) , 表 
明 位 置 和 产 卵 决策 的 相互 独立 性 。 

果 蝇 的 味觉 系统 发 达 , 不 仅 口 器 含有 丰富 味觉 
神经 元 ,而且 利用 光 镜 和 扫描 电镜 发 现 果 蝇 足 部 也 
含有 多 种 味觉 感受 需 (Ling et al., 2014) 。 本 人 研究 结 
RRHH ,摘除 前 足 的 果 晶 对 高 盐 的 产 卵 避 性 反应 减 
弱 ( 图 3) ,说 明 味 党 系统 介 导 果 晶 这 一 行为 。 有 研 
究 发 现 前 足 末 梢 能 够 感知 威 味 (Al-Anzi et al., 
2006) ,本 结果 与 之 一 致 。 同 样 有 研究 显示 ,从 线虫 
到 虹 齿 动物 通过 味觉 感知 都 对 高 盐 产 生 位 置 大 恶 
( Chatzigeorgiou et al., 2013; Oka et al., 2013) , 而 跨 
膜 通 道 -1 HE] (transmembrane channel-like-1, tmc-1 ) 


























































































































于 高 钠 离 子 通道 阻 滞 , 果 蝇 表 现 出 对 高 盐 的 产 卵 避 
性 反应 减弱 ,但 是 低 钠 离子 通道 仍然 开放 ,IR76b R 
变 体 误 认为 处 于 低 盐 环境 中 ,因此 表现 出 对 高 盐 的 
7^ Bp i tf- E 

适度 的 盐 增 强 了 果 晶 电 生理 学 的 现 有 功能 ,从 
而 加 速 幼虫 发 育 ; 特 别 是 有 利于 维持 体液 平衡 ,保证 
幼虫 生长 的 持久 性 。 有 研究 表明 , 果 蝇 会 对 低 浓 度 
NaCl( <0.1 mol/L) 有 食欲 ,主要 通过 味觉 细胞 表面 
上 表达 的 一 种 敏感 性 上 皮 钠 通道 来 感知 
( Chandrashekar et al., 2010) 。 然 而 ,高 浓度 盐 有 大 
量 危害 ,引起 机 体 多 种 生理 功能 失调 。 不 同 浓度 的 
盐 对 幼虫 的 毒害 程度 不 同 ,这 可 能 是 由 于 :其 一 ， 
0. 25 mol/L NaCl 被 幼虫 摄 和 人 肠 道 后 ,破坏 幼虫 体内 
的 水 盐 平 衡 ; 其 二 ,1 mol/L NaCl 造成 的 高 渗 环 境 直 
接 使 细胞 脱水 Aet 死亡 。 后 代 存 活 率 降低 较 好 地 
解释 了 果 蝇 对 高 盐 产 卵 的 避 性 反应 。 随 着 研究 进程 
的 推进 , 果 蝇 其 他 行为 是 否 受到 高 盐 的 影响 ,其 研究 
同样 颇具 意义 。 
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